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Kasvit ja niiden syöjät ovat tiiviissä vuorovaikutuksessa toistensa kanssa. Tämä on pitkään
ollut ihmisen tiedossa: jo 1700-luvulta on tietoja, joissa tupakkaa on käytetty hyönteisten
kemialliseen torjuntaan (Schoonver 2005). Ekologisen tutkimuksen kohteena kasvin ja
kasvinsyöjien vuorovaikutussuhteet ovat olleet ainakin 1950-luvulta lähtien (Dethier 1954,
Fraenkel 1959, Feeny 1970, Haukioja & Neuvonen 1985a) ja ovat yhä edelleen (Karban ym.
1997, Agrawal & Dubib-Thaler 1999, Boege 2004, Mc Call & Karban 2006).
Peruskysymyksiin kuuluu, miksei kasvinsyöjä eli herbivori kuluta ravintoresurssiaan loppuun
- miksi maailma on edelleen vihreä? Vastauksia on esitetty useita. Yksi niistä on, että kasvit
voivat puolustautua erilaisin fysikaalisin keinoin, esim. piikein, vahakerroksin ja karvoin
(Schoover 2005). Kasvit voivat myös tuottaa kemiallisia yhdisteitä, jotka rajoittavat syöntiä
(Bergelson ym. 1986, Mattiacci ym. 2001, Rausher 2001).
Kasvien kemiallista puolustautumista syöntiä vastaan on havaittu lähes kaikissa
elinympäristöissä ja elomuodoissa - niin aavikolla kasvava yksivuotinen ruohovartinen kasvi
kuin lehtometsässä kasvava ikivihreä havupuu voivat tuottaa puolustustarkoituksessa mm.
tanniineja ja/tai alkaloideja (Bustamante ym. 2006). Kasvien kemiallinen puolustus jaetaan
kahteen: kestovasteisiin, jotka ovat aktiivisia vaikkei kasvinsyöjän hyökkäystä ole tapahtunut,
ja toisaalta indusoituviin vasteisiin, jotka kytkeytyvät päälle vasta hyökkäyksen seurauksena
(Karban & Nagasaka 2004). Kestovasteita on lähes yhtä monta kuin maailmassa on kasvilajeja
ja kasvuympäristöjä (Schoonhover 2005). Indusoituva vaste käynnistyy herbivorin
vahingoitettua kasvia, jolloin esim. fenoliyhdisteitä tuotetaan puolustustarkoituksessa
(Bergelson ym. 1986, Massei & Hartley 2000, Pavia & Toth 2000).
Kasvi tarvitsee energiaa lisääntymiseen ja kasvuun, joten vasteen indusoituvuuden oletetaan
olevan adaptiivinen sopeutuma hebivorien aiheuttamiin vaurioihin: energiaa käytetään
puolustukseen vain silloin, kun se on välttämätöntä (Cipollini ym. 2003). Se milloin puolustus
kytketään päälle, riippuu kasvin muusta puolustuksesta ja sietokyvystä syönnille. Optimaalista
kasville olisi aloittaa kyseisten yhdisteiden tuotto vasta siinä vaiheessa, kun vauriot
vaikuttavat kasviyksilön kelpoisuuteen (Haukioja & Neuvonen 1985a). Kynnysarvo, jolla
kasvi aloittaa puolustuskemikaalien tuoton, on edelleen heikosti tunnettu (Van Zandt &
Agrawal 2004). Tähän voivat vaikuttaa ympäristötekijät kuten ravinteiden saatavuus (Siemens
& Mitchell-Olds 1998). Myös kasviyksilön kunnolla on havaittu olevan merkitystä
puolustuksen aktivoitumisessa (Agrawal 1998). Haukioja ja Koricheva (2000) ovat havainneet
tutkimuksessaan, että ruohovartisilla kasveilla on yleensä parempi sieto- ja puolustuskyky
herbivoreille kuin puuvartisilla. Toisaalta myös puista on löydetty nopeita puolustusketjuja,
jotka aktivoituvat lehdessä jota herbivori on vahingoittanut (Fowler & Lawton 1985).
Indusoituvan puolustuksen aktivoitumisen nopeus vaihtelee huomattavasti. Joissakin
tapauksissa, kuten tunturikoivulla, se tapahtuu jo muutamassa minuutissa (Haukioja ym.
1990). Toisinaan vaurion aikaansaama vaste on nähtävissä vielä seuraavanakin vuonna
(Kaitaniemi ym. 1998). Vasteen syntynopeuteen vaikuttavat mm. aineiden tuotantoon
tarvittavien yhdisteiden saatavuus ja pysyvyys soluissa. On selvää, että jonkinlainen viive
esiintyy aina ennen kuin biokemialliset prosessit aktivoituvat.
Länsi-Kanadan Kalliovuorilla esiintyvä apolloperhoslaji, Parnassius smintheus, tarjoaa
erinomaiset mahdollisuudet tutkia kasvinsyöjän ja sen isäntäkasvin vuorovaikutusta.
Parnassius smintheus on erikoistunut ravintokasviin Sedum lanceolatum: toukka on
käytännössä monofagi tämän maksaruoholajin suhteen (Bird ym. 1995), ja sen on vain
harvoin havaittu syövän muita Sedum-lajeja (Deschamps-Cottin ym. 1997, Syrjälä & Roth,
julkaisematon).
Lajin P. smintheus populaatiobiologia on pitkään ollut prof. Jens Rolandin johtaman
tutkimusryhmän mielenkiinnon kohteena (esim. Keyghobadi ym. 1999, Roland ym. 2000,
Matter & Roland 2002, Keyghobadi ym. 2002, Matter & Roland 2004, Matter ym. 2004,
Keyghobadi ym. 2005, Ross ym. 2005, Cobbold ym. 2005). Ryhmä on mm. selvittänyt
maksaruohon levinneisyyden vuoristomaastossa (Fownes & Roland 2002), apolloperhosten
liikkeitä kasviesiintymien välillä (Matter ym. 2003) ja perhosnaaraiden munintakäyttäytymistä
suhteessa isäntäkasvin tiheyteen (Fownes & Roland 2002). Pro gradu-hankkeessani laajennan
näitä tutkimuksia tarkastelemalla, voiko kasvin indusoituva vaste selittää isäntäkasviyksilöihin
kohdistuvien vaurioiden jakautumisen luonnossa. Kuvaan ensin ravintokasvin luonnossa
tavattavan vaurioasteen ja sen jakautumisen tilassa. Syitä havaittuihin kuvioihin haen
tarkkailemalla luonnonvaraisten toukkien liikkeitä ja liikkeiden suhdetta elinympäristön
tärkeimpiin ominaisuuksiin, kuten ravintokasvin paikalliseen tiheyteen. Lopuksi kuvaan sarjan
laboratoriokokeita, joissa tutkin eksplisiittisesti mekanistisia syitä havaittuihin kuvioihin.
Vertaan kahta vaihtoehtoista hypoteesia sille, miksi toukat vaihtavat luonnossa ravintokasvia:
i) kasvin vaste aktivoituu vasta tietyn vaurioasteen ylityttyä ja toukka vaihtaa kasvia ennen
tämän kynnysarvon ylittymistä ja/tai ii) kasvin biokemiallisessa vasteessa on pieni viive, ja
toukka vaihtaa nopeasti kasvia tätä vastetta ennakoiden.
2. AINEISTO JA MENETELMÄT
2.1. Kalliovuorten apolloperhosen perusbiologia
Kalliovuorten apolloperhonen Parnassius smintheus talvehtii munana. Naaras laskee kesän
aikana munat ympäri niittyä välittämättä ravintokasviyksilöiden tarkasta sijainnista (Scott
1986). Toukat kuoriutuvat lumenlähdön jälkeen toukokuussa ja lähtevät etsimään
ravintokasvia. Toukka on väritykseltään musta, ja sillä on kyljissä kirkkaan keltaiset ja
harmaat pisterivit (Kuva 1). Toukalla on havaittu viisi toukkavaihetta, ja koko toukkakehitys
kestää munien kuoriutumisesta kesäkuun loppuun tai heinäkuun alkuun, jolloin toukka
koteloituu silkkiseen verkkoon (Layberry ym. 1998). Kotelo on vaalean ruskea tummemman
ruskeilla pisteillä. Aikuisten perhosten kuoriutuminen ajoittuu heinäkuun alusta myöhäiseen
elokuuhun. Aikuiset voivat elää yli kolme viikkoa (Roland ym. 2000) ja niiden on havaittu
lentelevän vielä syyskuullakin (Bird ym. 1995).
Kuva 1. Apolloperhosen kehitysvaiheita. Kuvat vasemmalta oikealle: toukka 5. vaiheessa, kotelo ja
perhonen
2.2. Syömäkuvioiden tilajakauma
Saadakseni yleiskuvan siitä, miten apolloperhostoukkien isäntäkasville aiheuttamat vahingot
jakautuvat vuoristoniittyjen sisällä, käytin vuonna 2003 kerättyä, ennen analysoimatonta
aineistoa.  Aineisto  kerättiin  kolmelta  eri  niityltä  (kuva  2).  Niityt  ovat  osa  Jens  Rolandin
tutkimusryhmän seuraamaa perhospopulaatioverkostoa (Roland ym. 2000).
Aineiston keräsivät ekologian kesäkurssilaiset vuonna 2003, ohjaajinaan Tomas Roslin ja
Stephen Matter. Kultakin niityltä oli rajattu 20x20 metrin alueet, jonka opiskelijat olivat
edelleen jakaneet 1x1 metrin ruutuihin. Kasvin sijainti mitattiin yhden senttimetrin
tarkkuudella lähimpään ruudun kulmaan ja kustakin kasviyksilöstä kirjattiin, oliko se toukkien
vahingoittama vai vahingoittamaton. Niityiltä g ja F (kuva 2) tutkittiin lisäksi kaikki kasvit
yksityiskohtaisemmin. Näiden kahden niityn jokaisesta maksaruohoyksilöstä laskettiin lehtien
kokonaismäärä sekä montako lehteä apolloperhosen toukat olivat vioittaneet.
Kuva 2. Tutkimusniittyjen sijainti Kanadan Kalliovuorilla, Albertassa. Kuvat vasemmalta oikealle niityt
Jumpingpoundin ja Powderfacen harjanteilta sekä tutkimuspaikan sijainti Kanadan Kananaskiksessa.
Kartassa esiintyvien niittyjen lisäksi toukkia kerättiin myös niityltä "Cris", joka sijaitsee
Jumpingpoundilta noin 50 km kaakkoon.
Tutkiakseni ovatko toukkien syömät kasvit enemmän aggregoituneita kuin isäntäkasviyksilöt
keskenään käytin k-funktioanalyysia (Bailey & Gatrell 1995, Ovaskainen & Roslin,
julkaisematon). Tein analyysit kahdella tasolla: yksilö ja lehti.
Yksilötasolla laskin, millä todennäköisyydellä kasvia on syöty, jos tietyllä etäisyydellä on
toinen syöty kasvi. Tein Otso Ovaskaisen avustamana ohjelman, jossa poistin kuvainnollisesti
kaikki kasvit alueelta ja sijoitin ne tämän jälkeen alkuperäisiin kohtiinsa, mutta satunnaistaen
syötyjen kasvien paikat. Tällöin kasviyksilöiden alkuperäinen sijainti muuttui ja syöty kasvi




satunnaistamisen 100 kertaa kaikille kolmelle niityille F, M ja g ja laskin kullekin toistolle,
mikä oli kunkin kasvin todennäköisyys olla syöty, jos se sijaitsi tietyllä etäisyydellä syödystä
kasvista. Lopuksi vertasin empiirisesti havaitun kuvion tähän satunnaistusten tuottamaan
kuvioon (”nollahypoteesiin”).
Lehtitasolla laskin ensin empiirisestä aineistosta vaurioituneille lehdille painotetun
todennäköisyyden sille, että samassa kasvissa muitakin lehtiä olisi syöty. Tämän tein niityillä
g ja F, joista vahingoitettujen lehtien määrä oli laskettu. Havaittua kuviota vertasin
tilanteeseen, jossa syötyjen ja syömättömien lehtien sijainti olisi täysin kasviyksilöstä
riippumaton. Tämän todennäköisyyden odotusarvo on (syödyt lehdet – 1) / (kaikki lehdet – 1).
(Vähentämällä yhden lehden huomioin, ettei jo valittua lehteä voi verrata itseensä.)
Laskeakseni odotusarvolle luottamusvälit kirjoitin Otso Ovaskaisen avustamana toisen
ohjelman. Tässä yhdistin ensin aineiston kaikki lehdet yhtenäiseksi kaikkien lehtien joukoksi.
Poimin joukosta syötyjä ja syömättömiä lehtiä ilman takaisinpanoa ja sijoitin ne niityn
kasviyksilöihin, kunkin yksilön sijainti ja alkuperäinen lehtimäärä huomioon ottaen.
Satunnaistamisen jälkeen laskin vaurioituneille lehdille painotetun todennäköisyyden sille,
että samassa kasvissa muitakin lehtiä olisi syöty. Toistin satunnaistamisen 100 kertaa, ja
määritin luottamusväleiksi saadun jakauman 2,5 ja 97,5 % kvanttiilit.
Tutkimuksessani tarkastelin aggregoitumista alle 14 metrin mittakaavassa. Tämän
enimmäispituuden valinta johtuu luonnossa tarkastellun alueen mittakaavasta: sillä ruutujen
ollessa 20 x 20 metriä satunnaisesti valitulla kasvilla ei ollut montaakaan yli 14 metrin päässä
sijaitsevaa kasvia johon verrata.
2.3. Toukkien käyttäytyminen
Ymmärtääkseni luonnossa nähtäviä syömäkuvioita seurasin kesällä 2006 apolloperhostoukkia
luonnossa. Toukkien käyttäytymistä luonnossa on tutkittu aikaisemmin niukasti (mutta vrt.
Fownes 1999).
2.3.1. Toukkien liikeradat niityillä
Saadakseni taustatietoa toukkien syömiskäyttäytymisestä ja liikeradoista tutkin
vuoristoniityillä erikokoisia toukkia. Halusin selvittää, kulkeeko toukka sattumanvaraisesti
niityllä vai reagoiko se esim. ravintokasvien sijaintiin. Seurasin luonnosta löytämiäni toukkia
tunnista lähes kuuteen tuntiin asti kirjaten ylös mitä toukka teki ja milloin. Ajan merkitsin
sekunnin tarkkuudella löytöhetkestä lähtien havainnoinnin päättymiseen. Toukan liikkuessa
merkitsin sen pysähdykset ja isot käännökset numeroiduilla tikuilla liikeradan
mahdollisimman tarkkaa rekonstruointia varten. Havainnoinnin päätteeksi mittasin tikkujen
väliset etäisyydet sekä kunkin liikkeen suunnan. Mittaukset tein mittanauhalla yhden
senttimetrin tarkkuudella ja kääntökulman katsoin kompassilla asteen tarkkuuteen.
Selvittääkseni, mitkä tekijät vaikuttavat toukan liikkeisiin kirjasin havainnoinnin yhteydessä
toukan ympäriltä ravintokasvien tiheyden yhden neliömetrin alalla sekä havainnoinnin aikana
vallinneen säätilan. Havaintopäivän maksimi- ja keskilämpötilan hain alueella sijaitsevien
sääasemien seurantapisteistä (Nimetön 2006). Toukkien havainnointiin osallistuivat itseni
lisäksi David Roth (15.5.–9.6.2006 ja 17.6.–24.6.2006), Tomas Roslin (15.5.–27.5.2006),
Kurt Illerbrun (10.6.–17.6.2007) ja Doug Meldrum (10.6.–17.6.2007).
Toukan etenemistä niityllä kuvasin kahdella suureella: kokonaisetäisyys ja nettosiirtymä.
Kokonaisetäisyys kuvastaa toukan liikkumaa kokonaismatkaa seurannan alusta loppuun, eli
kaikkien yksittäisten liikkeiden yhteenlaskettua pituutta. Nettosiirtymällä tarkoitan euklidista
etäisyyttä koko liikeradan alku- ja loppupisteen välillä.
2.4. Ravintokasvin ominaisuuksien vaikutus toukkien kasvuun ja resurssinvalintaan
Selvittääkseni, miten ravintokasvin ominaisuudet vaikuttavat luonnossa havaitsemaani
toukkien käyttäytymiseen tein laboratoriossa kaksi koetta. Toisessa selvitin kasvilajin (Sedum
lanceolatum vs. Rhodiola rosea) vaikutuksen toukan kasvuun, toisessa S. lanceolatum-yksilön
kasvumuodon vaikutuksen toukan kasvuun ja resurssinvalintaan.
2.4.1. Kasvilajin vaikutus
Parnassius smintheus -perhosen toukka syö pääasiassa maksaruohoa Sedum lanceolatum
(Guppy & Shepard 2001). Toukka on kuitenkin tavattu ruokailemassa myös toisella lajilla
Rhodiola rosea (Syrjälä & Roth, julkaisematon), joka esiintyy Kalliovuorilla samoissa
paikoissa kuin Sedum lanceolatum. Saadakseni selville, aiheuttaako eri kasvilajien käyttö
eroja toukkien kasvussa ja selviytymisessä, kasvatin toukkia koeolosuhteissa kummallakin
kasvilajilla.
Tein ensin kasvukokeen, jossa istutin kahteenkymmeneen läpinäkyvään muovipurkkiin
(purkin leveys x korkeus x pituus = 16x8x11 senttimetriä) yhden ravintokasvin noin kahteen
senttimetriin maata. Toistoja kokeessa oli kymmenen kumpaakin kasvilajia. Kuhunkin
purkkiin laitoin yhden toukan. Kasvit olivat kooltaan keskikokoisia ja syömättömiä.
Kaikissa kokeissa käyttämäni Sedum lanceolatum (koekasvit ja ravintokasvit) olin kerännyt
Powderfacen niityiltä a ja i ja Rhodiola rosea Jumpingpound niityltä M (kuva 2). Kokeen
aikana pingotin purkkien päälle kumilangalla vihreän tyllikankaan estämään toukkien
karkaamisen. Toukan kasvua seurasin kolmen vuorokauden ajan, ja punnitsin toukat 24 tunnin
välein (0, 24, 48 ja 72 tuntia) kokeen aloittamisesta sen lopettamiseen. Toukkien kasvua
kuvasin suhteellisena kasvuna, eli toukan painon muutoksena kahden punnituksen välillä,
[loppupaino (L) - alkupaino (A)] jaettuna alkupainolla (A), ([L-A]/A).
2.4.2. Kasviyksilön kasvuaktiivisuuden vaikutus
Tutkiakseni, miten isäntäkasviyksilön kasvumuoto vaikuttaa sen laatuun tein kokeen, jossa
seurasin toukan kasvua aktiivisesti kasvavalla ja passiivisesti kasvavalla kasvilla. Aktiivisesti
kasvavaksi yksilöksi luokittelin kasvit, joissa oli selvästi nähtävissä uutta kasvua. Kasvuksi
tulkitsin pienet vihreät lehdet verson kärjessä, jotka olivat selvästi kuluvan kasvukauden
aikana tuotettuja. Passiivisesti kasvavaksi yksilöksi luokittelin yksilöt, joissa ei ollut
havaittavissa uusia lehtiä verson kärjissä.
Toukkien kasvua erityyppisillä kasviyksilöillä kuvasin kahdella suureella: suhteellisella
kasvulla ja kasvutehokkuudella. Suhteellinen kasvu kuvastaa toukan painon muutosta kahden
punnituksen välillä, [loppupaino (L) - alkupaino (A)] jaettuna alkupainolla (A), ([L-A]/A).
Kasvutehokkuuden osalta suhteutin toukan painon muutoksen toukan syömään biomassaan
(L-A)/B, jossa B on arvio syötyjen kasvinosien biomassasta. Tämä arvio perustuu syötyjen
lehtien kokoon ja lukumäärään (vrt. taulukko 1). Kokeessa käytin samoja kasvuolosuhteita ja
menetelmiä kuin kokeessa 2.4.1. Toistoja oli kymmenen kummassakin
kasvuaktiivisuusluokassa.
Taulukko 1. Kokeissa käyttämäni kasviyksilöt jaoin lehden koon mukaan kolmeen luokkaan.
Määrittääkseni tietynkokoisen lehden biomassan valitsin kustakin lehtiluokasta viisi edustavaa
kasviyksilöä, joista jokaisesta irrotin 30 lehteä punnitukseen. Minimoidakseni käyttämäni vaa’an
mittavirhettä punnitsin kaikki lehdet kerralla. Taulukkoon merkityt painot edustavat siis
kolmenkymmenen yksilön keskipainoa, ja rivillä ”keskiarvo” annetaan (viiden kasvin) x
(kolmenkymmenen lehden) = 150 yksikön keskipaino.
                        Kokonaisten lehtien lisäksi punnitsin puolikkaita lehtiä ja lehden kolmasosia (kärkiä).
Kasvukokeissa laskin montako ja minkä kokoista lehteä oli syöty sekä miten paljon. Sen jälkeen käytin
taulukossa annettuja keskipainoja arvioidakseni syötyjen lehtien kokonaisbiomassan.
LEHDEN KOKO KASVI KOKO LEHTI (g) 1/2 LEHDESTÄ (g) 1/3 LEHDESTÄ (g)
Pienet 1 0,451 0,224 0,025
2 0,368 0,198 0,011
3 0,331 0,171 0,012
4 0,504 0,272 0,027
5 0,349 0,201 0,019
Keskiarvo 0,401 0,213 0,019
Keskikokoiset 1 0,634 0,362 0,030
2 0,884 0,398 0,039
3 0,761 0,361 0,041
4 0,705 0,300 0,028
5 0,972 0,478 0,045
Keskiarvo 0,791 0,380 0,037
Suuret 1 1,157 0,603 0,061
2 1,334 0,671 0,058
3 1,424 0,700 0,071
4 1,601 0,788 0,076
5 1,684 0,699 0,082
Keskiarvo 1,440 0,692 0,070
Selvittääkseni, kuvastuvatko mahdolliset erot toukkien kasvussa aktiivisesti ja passiivisesti
kasvavalla maksaruoholla myös toukan resurssinvalintaan tein kokeen, jossa toukat pääsivät
valitsemaan kahden kasvin välillä. Näistä toinen (A) oli aktiivisesti kasvava ja toinen (B)
passiivisesti kasvava yksilö. Istutin kasvit läpinäkyviin muovirasioihin, jotka olivat kooltaan
16x8x11 senttimetriä (leveys x korkeus x pituus). Istutusmateriaalina rasioissa käytin noin
kaksi senttimetriä vuoristoniityltä tuotua maata. Jaoin purkin pituussuunnassa puoliksi ja
istutin kasvin keskelle omaa puoliskoaan. Istutin kasvit noin vuorokautta ennen kokeen alkua.
Pidin kasveja luonnonoloissa kenttäaseman pihalla ja suljin rasiat tyllikankaalla. Pidin
pitkänomaiset purkit itä-länsi-suuntaisesti ja ratkaisin purkin suunnan erityyppisten
kasvuyksilöiden suhteen kolikonheitolla. Seurasin toukan sijaintia kerran vuorokaudessa
kolmen vuorokauden ajan. Jokaisella havaintokerralla määritin, oliko toukka aktiivisesti vai
passiivisesti kasvavalla kasvilla. Jos toukka oli keskellä purkkia, en tulkinnut mitään valintaa
tapahtuneen.
2.5. Ravintokasvin indusoituvan vasteen vaikutus toukkien kasvuun ja
resurssinvalintaan
Tutkiakseni ravintokasvin indusoituvaa vastetta tein kahdenlaisia kokeita. Ensimmäisessä
koetyypissä manipuloin kasviyksilöihin kohdistuvan vaurion astetta, toisessa koetyypissä
vaurion ajoittumista suhteessa toukkien syöntiin.
2.5.1. Vaurioasteen vaikutus
Selvittääkseni, vaikuttaako ravintokasvin vioittumisen aste toukan kasvuun tein kasvukokeen.
Ensiksi annoin toukkien vioittaa kasveja tiettyyn rajaan saakka. Kokeessa oli neljä käsittelyä -
kontrolli (ravintokasvissa ei syömäjälkiä), sekä eri laajuudessa vioitettuja kasveja:
kasviyksilöitä, joista oli syöty kolme lehteä, 15 lehteä tai 30 lehteä. Vioitusasteet pohjautuvat
vuoden 2003 tutkimuksissa tehtyihin havaintoihin, joissa toukkien havaittiin syöneen
keskimäärin kolme lehteä kasvia kohden. Siten kolme lehteä vastaa luonnossa (vuonna 2003)
havaittua tasoa, 15 ja 30 lehteä taas erityisen suurta vauriotasoa.
Istutin kasvit pyöreisiin vihreisiin kukkapurkkeihin (halkaisija 8 senttimetriä ja korkeus 11
senttimetriä) noin kahteen senttimetriin maata vuorokautta ennen ensimmäisen käsittelyn
alkua. Numeroin purkit 1-120 ja satunnaistin ne eri käsittelyihin Excelin Randbetween –
funktiolla tuotettujen satunnaislukujen avulla. Pidin kasvit luonnonoloissa aseman pihalla
teräsverkosta tehtyjen häkkien alla ja kastelin purkkeja tarpeen mukaan.
Kolme päivää kasvien istuttamisen jälkeen laitoin purkkeihin 4. ja 5. asteen toukkia
vioittamaan kasveja. Käytin tähän suuria, pian koteloitumaan ryhtyviä toukkia, koska
luonnossa suurimman isäntäkasvien vahingon aiheuttavat juuri isokokoiset toukat. Toukkien
lisäyksen jälkeen pingotin purkkien päälle harsokankaan kumilangalla, jotta toukat eivät
päässeet karkaamaan kokeesta. Lisäksi havainnoin purkkeja aamuin illoin neljän vuorokauden
ajan, noin 12 tunnin välein, seuraten miten montaa ja minkä kokoista lehteä toukat ovat
syöneet. Havainnot kirjasin ylös ja poistin toukan kokeesta kun se oli vioittanut kasvia
riittävästi, eli syönyt kyseiseen käsittelyyn tarvittavan määrän lehtiä.
Päivä sen jälkeen, kun tarvittavat vauriot olivat syntyneet, lisäsin kuhunkin purkkiin 4. asteen
toukan. Punnitsin toukat ennen kokeeseen laittoa ja siitä 24 tunnin välein (0, 24, 48 ja 72
tuntia) kokeen päättymiseen asti. Punnituksen tein 0,001 gramman tarkkuudella Metter type
PE 360 vaa’alla. Kasvua kuvasin kahdella kohdassa 2.4.2. määritellyllä suureella.
Selvittääkseni, vaikuttaako kasvin vioittumisen aste toukkien resurssinvalintaan tein kokeen,
jossa toukalla oli valittavanaan vahingoittumaton tai vahingoitettu kasviyksilö. Vahingoitetut
kasviyksilöt olivat peruskasvatuksissa (vrt. 2.6. Yleistä aineistonkeruusta ja maastokokeista
2006, sivu 12) toukkien voimakkaasti vahingoittamia kasveja. Kasvipareiksi valitsin
silmämääräisesti samankokoiset vahingoittumattomat yksilöt. Toistoja kokeessa oli 20.
Kokeessa käytin samoja kasvuolosuhteita ja menetelmiä kuin kokeessa 2.4.1. Käytin kokeissa
juuri nahkansa luoneita 4. asteen toukkia. Jatkoin kokeita kolme vuorokautta ja havainnoin
toukan valinnan kokeen alkamisesta 24 tunnin välein (24, 48 ja 72 tuntia).
2.5.2. Vaurion ajankohdan vaikutus
Selvittääkseni, miten nopeasti kasvin puolustuskemikaalien tuotanto aktivoituu ja vaikuttaako
se toukan kasvuun tein kasvukokeen, jossa seurasin toukan kasvua eri ajankohtana vioitetuilla
kasveilla. Kokeessa oli neljä käsittelyä: kontrolli (ei vioitettuja lehtiä), sekä kolme lehteä
vioitettuna joko 1, 2 tai 5 vuorokautta ennen kokeen alkua. Kutakin käsittelyä oli kymmenen
toistoa.
Istutin kasvit kuten kokeessa 2.5.1, eli vihreisiin kukkapurkkeihin noin kahteen senttimetriin
maata vuorokautta ennen käsittelyjen aloittamista. Kasvien vioittamisen tein terävillä saksilla
leikkaamalla kolme lehteä puoliksi. Kohdistin vahingon kasvin yläosaan, sillä toukkien on
havaittu luonnonoloissa syövän ennemmin kasvien ylälehtiä kuin alalehtiä (Pullin 1986,
Syrjälä & Roth, julkaisematon). Vahingoitettavat lehdet pyrin leikkaamaan kasvin eri
versoista. Kokeessa käytin juuri nahkansa luoneita 5. toukka-asteen toukkia (40 kpl), jotka
punnitsin ennen kokeeseen laittoa. Kasvit vaihdoin vuorokauden välein kolmen päivän ajan
(eli 24, 48 ja 72 tunnin kuluttua kokeen alkamisesta). Jokaisen vaihdon aikana laskin kasveista
syödyt lehdet sekä punnitsin toukan painon 0,001 gramman tarkkuudella. Toukkien kasvun
kuvasin kahdella kohdassa 2.4.2. määritellyllä suureella ”suhteellinen kasvu”
ja ”kasvutehokkuus” (s. 9).
Selvittääkseni, kuvastuuko kasvin vasteen ajallinen viive myös toukkien resurssinvalintaan
tein valintakokeen, jossa toukat pääsivät valitsemaan kahden kasvin välillä. Näistä toinen oli
vioitettu viisi vuorokautta ennen kokeen alkua ja toinen yhtä vuorokautta ennen kokeen alkua.
Kasvit istutin läpinäkyvään pakasterasiaan, kummankin omaan päähänsä purkissa. Pidin
kasveja luonnonoloissa kenttäaseman pihalla ja pingotin niiden päälle tyllikankaan toukan
poistumisen estämiseksi. Pidin kasvit itä-länsi-suuntaisesti. Suunnan satunnaistin
kolikonheitolla. Havainnoin kasveja kolmen vuorokauden ajan. Kullakin havaintohetkellä
kirjasin kumman kasvin puolella toukka sijaitsi vai oliko se keskellä purkkia. Kokeen
päättymisen jälkeen määritin kasveista vahinkoasteen, eli minkä kokoisia ja montako lehteä
oli syöty ja kuinka paljon (vrt. taulukko 1, sivu 9).
2.6. Yleistä aineistonkeruusta ja maastokokeista 2006
Keräsin aineistoni 15.5.- 30.6.2006 Calgaryn yliopiston Barrier-järven tutkimusasemalla (51°
02'N, 115° 03'W, korkeus merenpinnasta 1390 metriä). Asema sijaitsee Kananaskiksen
laaksossa Kanadan Kalliovuorilla. Kaikki kokeissa käytetyt apolloperhosentoukat (Parnassius
smintheus) kerättiin Jumpingpoundin niityiltä (kuva 2) 17.5.- 5.6. välisenä aikana. Toukkia oli
kanssani keräämässä ohjaajani Tomas Roslin kymmenen päivän ajan toukokuussa (17.–
27.5.2006). Kesäkuussa vastasin yli kuukauden ajan yksin aineiston keruusta ja kokeiden
toteuttamisesta. Maastossa minua avusti tutkimusavustaja David Roth ja (hänen poissa
ollessaan) tutkimusavustaja Kurt Illerbrun ja jatko-opiskelija Doug Meldrum.
Keräsin toukat pääsääntöisesti niityiltä P ja Q (kuva 2), mutta tilapäisesti hain lisäystä niityiltä
M ja K sekä niityiltä Powderface a ja i (nimet niityille Roland ym. 2000 mukaan; kuva 2) että
"Chris". Toukkien ravintokasvin maksaruohon (Sedum lanceolatum) ja maan, johon kasvit
istutin, keräsin Powderfacen niityiltä kerran tai kaksi viikossa (riippuen toukkien
syömisnopeudesta).
Taulukko 2. Niityiltä keräämieni toukkien kehitysvaiheet ja määrät. Sarake ”toukkavaihe” ilmaisee,
minkä kokoisia kerätyt toukat olivat keräyshetkellä, sarake ”löydetty” sen, montako kerätyistä toukista
edusti kyseistä toukkavaihetta, ja sarake ”yhteensä” kertoo, kuinka monta toukkaa löysin kyseisenä
päivä.
Päivä Niitty Toukkavaihe Määrä (kpl) Yhteensä
17.5.2006 Powderface ? 4 4
Jumpingpound M ? 7 7




19.5.2006 "Chris" ? 3 3
21.5.2006 Jumpingpound P/Q 5. 21 68
4. 30
3. 17
31.5.2006 Jumpingpound M 5. 4 7
4. 3
1.6.2006 Jumpingpound M 5. 46 48
4. 1
3. 1
5.6.2006 Jumpingpound P/Q ? 28 28
Varsinaisten kokeiden ulkopuolella pidin toukat asemalla kirkkaissa muovirasioissa
(25x25x15 cm), joihin olin istuttanut muutamia ravintokasveja vuoristoniityltä tuotuun
maahan. Riippuen toukkien syömisnopeudesta ja määrästä vaihdoin ravintokasveja uusiin
syömättömiin kasveihin 1-3 päivän välein. Toukkien lisäyksen jälkeen pingotin rasian päälle
harsokankaan kumilangalla toukkien karkaamisen estämiseksi. Pidin purkkeja pääsääntöisesti
pihalla, mutta huonon sään aikana nostin astiat sisätiloihin (+15 astetta). Kuhunkin purkkiin
laitoin korkeintaan 15 toukkaa. Merkitsin purkkeihin mistä ja milloin toukat oli kerätty, jotta
pystyin erottamaan eri päivinä kerätyt toukat toisistaan ja pitämään kirjaa siitä, miten toukat
selviytyvät ja kehittyivät laboratorio-olosuhteissa.
Toukkien erillään pitäminen mahdollisti myös loisittujen toukkien tunnistamisen.
Aikaisemmissa tutkimuksissa on oletettu/havaittu, että toukkien loisilla olisi vaikutusta
toukkien ruokailuun ja mahdollisesti myös apolloperhosten kannanvaihteluihin (Roland,
julkaisematon). Selvittääkseni, pitääkö tämä paikkansa, kasvatin kaikki kokeissa käyttämäni
toukat kotelovaiheeseen ja tarkkailin kuoriutuuko niistä loisia.
2.7. Tilastolliset analyysit
Analysoidessani vuonna 2006 luonnossa seuraamieni toukkien liikeratoja tutkin ensin, missä
määrin seuranta-ajan pituus vaikutti havaittujen liikeratojen kokonaispituuteen (eli yksittäisten
liikkeiden summaan) ja toukkien nettosiirtymään (eli etäisyyteen liikeradan aloituspisteestä
loppupisteeseen). Koska etäisyys on aina positiivinen, oletin eksponentiaalista yhteyttä
etäisyys=a*exp(b*seuranta-aika).
Tämän yhteyden lineaarisoin etäisyyden ln-muunnoksella, minkä jälkeen sovitin lineaarista
regressiomallia
ln(etäisyys)=lna+b*seuranta-aika
Selvitin sitten, erosivatko toukkien liikeradat toisistaan myös sellaisten ominaisuuksien
suhteen, joihin seuranta-aika ei vaikuta. Testasin ensin yksisuuntaisella varianssianalyysillä,
erosivatko yksittäisten liikkeiden pituudet ja cosini-muunnetut kääntökulmat eri
toukkayksilöiden välillä. Tutkin seuraavaksi lineaarisella regressioanalyysillä, vaikuttavatko
mittaamani ympäristön ominaisuudet (ravintokasvin tiheys ja seurantapäivän keskilämpötila)
liikkeiden toukkakohtaisiin keskipituuksiin, eli liikkuuko toukka esim. pidempiä pyrähdyksiä,
jos isäntäkasvia on harvemmassa.
Toukkien valintakokeiden tuloksia (kasvuaktiivisuus, aika vioittumisesta ja kasvilajin
vaikutus) analysoin Fisherin nelikenttätestillä vertailemalla havaitsemaani jakaumaa
tasajakaumaan. Samassa valintakokeessa eri kasveihin kohdistunutta syöntiä (syöty biomassa,
syödyt lehdet) vertasin parittaisella t-testillä. Kaikkien yllä kuvattujen testien laskemiseen
käytin ohjelmaa Statistix 8.0 (Analytical Software, Tallahassee, Florida).
Toukkien kasvuaineiston analysoinnissa käytin toistomittausmallia, koska samaa toukkaa oli
mitattu useana eri ajankohtana. Suhteellista kasvua ja kasvutehokkuutta mallinsin
käsittelyiden, ajan ja näiden yhdysvaikutuksen funktioina (kaikki kiinteinä tekijöitä, fixed
effect). Koska yhdysvaikutus (aika´käsittely) ei missään tapauksessa ollut merkitsevä (P>0,3)
poistin sen lopullisista malleista. Analyysin tein ohjaajani Tomas Roslinin avustamana. Mallin
sovittamisessa käytimme ohjelman SAS versio 8.0 proseduuri MIXED. Kovarianssin
rakenteesta ei tehty ennakko-oletuksia (type=un).
3. TULOKSET
3.1. Ravintokasvien tilajakauma niityillä
Apolloperhosen toukkien syömäjäljet ovat luonnossa aggregoituneita. Aggregoitumista
esiintyy kuitenkin lähinnä pienessä mittakaavassa (alle 0,4 metriä). Tämä oli havaittavissa
sekä kasviyksilöiden (kuva 3), että kasvin lehtien (kuva 4) tasolla.
Yleinen vaurioaste vaihteli niittyjen välillä. Niityistä selvästi eniten kasveja oli syöty niityllä
M, jossa syötyjen kasvien osuus oli lähes 61 %. Niityllä g vastaava osuus oli 23 % ja niityllä F
42 %. Vaurion tilajakauma oli kuitenkin yhtenäinen niittyjen välillä: kaikissa tapauksissa
merkittävää aggregoitumista esiintyi vain pienessä mittakaavassa, noin 40 cm lyhyemmillä
etäisyyksillä (kuva 3). Kuvan 4 kuvaajista on toki havaittavissa yksittäisiä pisteitä
luottamusrajojen ulkopuolella myös puolta metriä suuremmilla etäisyyksillä, mutta tämä tulos
voidaan lukea sattuman tuottamaksi: vaikka mitään aggregoitumista ei olisi, keskimäärin 5
%:a pisteistä joutuu 95 % luottamusrajojen ulkopuolelle.
Lehtitasollakin oli havaittavissa niittyjen välisiä eroja yleisessä vaurioasteessa (kuva 4).
Pienessä mittakaavassa (alle 0,4 metriä) aggregoitumista oli havaittavissa eri kasviyksilöiden
välillä, mutta eniten aggregoitumista oli havaittavissa yksittäisten kasviyksilöiden tasolla. Jos
yksittäisestä kasvista valittiin satunnaisesti syöty lehti, todennäköisyys että samasta
kasviyksilöstä satunnaisesti valittua toistakin lehteä oli syöty, oli niityllä F 1,2-kertainen ja
niityllä g 1,4-kertainen verrattuna tilanteeseen, jossa toinen lehti olisi valittu aivan vieressä
sijaitsevasta, mutta erillisestä kasviyksilöstä (kuva 4).
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Kuva 3. Toukkien syömäjälkien tilajakauma kasviyksilön tasolla k-funktioanalyysilla tarkasteluna.
Yhtenäinen viiva näyttää havaitun todennäköisyyden sille, että satunnaisesti valitusta syödystä
kasviyksilöstä etäisyydellä d tarkasteltu toinenkin kasviyksilö on syöty. Pisteviiva osoittaa syötyjen
kasvien yleisen osuuden niityllä ja katkoviiva 95 % luottamusvälejä. Kuvat ylhäältä alas F, g ja M
niityltä. Oikeassa ruudussa on x-akselin mittakaavaa suurennettu selkeyttämään syötyjen
kasviyksilöiden kasautumista ensimmäisen kolmen metrin matkalla. Luvut kuvaajien yläpuolella
ilmaisevat syötyjen kasvien yleisen osuuden kyseisellä niityllä.
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Kuva 4. K-funktioanalyysi toukkien syömäjälkien tilajakaumasta yksittäisten lehtien tasolla. Yhtenäinen
viiva näyttää havaitun todennäköisyyden sille, että satunnaisesti valitusta syödystä lehdestä
etäisyydellä d satunnaisesti valittua toistakin lehteä on syöty. Pisteviiva edustaa syöntiasteen
keskiarvoa ja katkoviivat 95 % luottamusväliä. Piste y-akselilla kuvaa aggregoitumisastetta
kasviyksilön sisällä, eli todennäköisyyttä sille, että kasvin sisällä satunnaisesti valitun syödyn lehden
naapurilehteäkin on syöty. Kuvat ylhäältä alas F ja g niityt. Oikeassa ruudussa on x-akselin
mittakaavaa suurennettu selkeyttämään syötyjen kasvinlehtien kasautumista pienillä etäisyyksillä.
3.2. Toukkien käyttäytyminen
Luonnossa seuraamani toukat liikkuivat suunnilleen samassa mittakaavassa kuin syömäjäljet
olivat vuonna 2003 aggregoituneet. Seurattujen toukkien yksittäiset liikkeet olivat pääosin alle
40 senttimetriä pitkiä (kuva 5). Yksi luonnosta löydetty toukka teki kuitenkin poikkeuksen
tähän (kuva 6/toukka 22), sillä se teki nopeita useamman metrin pyrähdyksiä. Tämä yksilö
alkoi seurannan lopussa kaivautua maahan (koteloitua), ja syy nopeaan etenemiseen saattoikin















































Kuva 5. Toukkien kulkemat yksittäisten liikkeiden frekvenssijakauma, x-akselilla kuljetun matkan
keskiarvo jaoteltuna 10 cm:n luokkiin.  Luku x-akselilla ilmoittaa kunkin luokan keskiarvon, eli esim.
luku 0,25 edustaa väliä 0,2–0,29.
Toukkia seurattiin reilusta tunnista lähes kuuteen tuntiin, ja niiden tässä ajassa liikkumat
kokonaisetäisyydet vaihtelivat alle puolesta metristä lähes 15 metriin (kuva 7). Seuranta-ajan
kasvaessa toukkien liikkuma kokonaisetäisyys kasvoi (lineaarinen regressio, F1,18=21,18, P=
0,0002; kuva 8). Myös toukkien nettosiirtymä – eli etäisyys liikeradan aloituspisteestä










































































































-2,5 -1,5 -0,5 0,5 1,5 2,5
Toukka 2    n=29 Toukka 4 n=16
Toukka 6 n=39 Toukka 7                                           n=17 Toukka 8 n=12
Toukka 9                                           n=11 Toukka 10     n=7 Toukka 15                                         n=16
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Kuva 6. Seurattujen toukkien liikeradat (asteikot metreinä). Kuvan origo on sijoitettu kohtaan, josta toukan seuranta alkoi.
Kuvissa, joissa seurantapätkiä (n) on yli 10, on lisäksi perättäisten liikkeiden kääntökulmien frekvenssihistogrammi.
Toukkien numerointi seuraa niiden löytymisjärjestystä luonnossa. Huomaa että mittakaava eroaa eri kuvien kesken.
Toukka 5 n=18 Toukka 11 n=6 Toukka 12  n=3
Toukka 13  n=3 Toukka 14 n=8 Toukka 18 n=19
















Kuva 8. Seuranta-ajan pituuden vaikutus toukkien liikeradan kokonaispituuteen. Havainnollisuuden





















Kuva 9. Toukkien nettosiirtymät eli todellinen eteneminen ajan suhteen. Kuvaajassa pisteet edustavat
toukan liikeradan alku- ja loppupisteen välistä etäisyyttä suhteessa aikaan, jolloin toukkaa on seurattu.
Havainnollisuuden vuoksi logaritmiasteikolla sovitettu yhteys on tässä takaisinmuunnettu lineaariselle
asteikolle.
Toukkien liikkumiin etäisyyksiin ei vaikuttanut ainoastaan seuranta-aika, vaan toukkien
välillä oli selvästi yksilöllisiä eroja. Yksittäisten liikkeiden pituudet erosivat tilastollisesti
merkitsevästi eri toukkien välillä (yhdensuuntainen ANOVA, F21,360= 5,05, P< 0,0001, kuva
6), eli jotkut toukat liikkuivat kerralla pidempiä pyrähdyksiä kuin toiset. Sen sijaan liikkeiden
kääntökulmissa ei ollut yksilöllisiä eroja (yhdensuuntainen ANOVA cosini-muunnetulle
kääntökulmalle, F21,360= 0,59, P= 0,92, kuva 6). Siksi keskityin seuraavaksi tarkastelemaan
toukkakohtaisten liikkeiden keskipituuksiin vaikuttavia tekijöitä. Suhteessa mittaamiini
ympäristöoloihin nämä pituudet vaikuttavat täysin sattumanvaraisilta. Ravintokasvin
tiheydellä ei ollut havaittavaa vaikutusta toukkien liikkeiden keskipituuteen (lineaarinen






























havaittavaa vaikutusta toukkien liikkeiden keskipituuteen (lineaarinen regressio F1,18=0,03,
P=0,86; kuva 11). Toukka ei siis liikkunut yhtään sen pidemmälle vaikka tarkkailupäivän















































Kuva 11. Päivän keskilämpötilan suhde toukkien liikkeiden keskipituuteen.
Kaiken kaikkiaan seurasin toukkia niityllä hieman yli 60 tuntia (60 tuntia 47 minuuttia).
Ravintokasvilla ne olivat tästä ajasta lähes 19 tuntia, ruokailivat noin kuusi tuntia ja söivät 126
lehteä. Siten jokaista seurattua tuntia kohden toukka söi noin kaksi lehteä, mutta eri toukkien
yksittäisen lehden parissa viettämä aika vaihteli huomattavasti. Lyhimmillään toukka söi
lehteä kahdeksan sekuntia ja pisimpään toukka söi yhtä lehteä reilut viisi minuuttia.
Keskimääräinen syöntiaika yhdellä lehdellä oli noin kolme minuuttia (kuva 12 a) ja ruokailun




































Kuva 12. Toukkien kasvilla viettämä aika:
a) yhden lehden syöntiin käytetty aika,
b) yhdellä kasvilla vietetty aika
3.3. Ravintokasvin vaikutus toukkien selviytymiseen ja kasvuun
Laboratoriokokeissa ravintokasvilaji, kasviyksilön ominaisuudet tai indusoituva vaste eivät
vaikuttaneet selviytymiseen: kaikki toukat pysyivät hengissä kokeiden ajan. En myöskään
havainnut ravintokasvilajin (F1,18=1,29, P=0,27; kuva 13 a) enkä kasviyksilön
vioittumisasteen (F3,37=1,51, P=0,23; kuva 13 b) vaikuttavan tilastollisesti merkitsevästi
apolloperhostoukkien kasvuun. Sen sijaan vaurion ajankohdalla oli tilastollisesti merkitsevä

























































































Kuva 13: Ravintokasvin vaikutus toukkien kasvuun:
a) Kasvilajin vaikutus toukkien suhteelliseen kasvuun.
b) Kasvin vaurioasteen vaikutus toukan suhteelliseen kasvuun.
c) Kasvin lehtien vaurioittamisajankohdan vaikutus toukan kasvutehokkuuteen.
d) Kasvin vaurioittamisajankohdan vaikutus toukan suhteelliseen kasvuun.
Toukkien välisen vaihtelun kontrolloimiseksi keskiarvot ja niiden keskivirheet on estimoitu
toistomittausmallilla. (Kohdassa b kuvaajat kasviryhmille, joissa vahingoitettu kolme ja viisitoista lehteä
osuvat lähes päällekkäin, ja niitä on siksi vaikea erottaa.)
Kokeessa, jossa olin vioittanut ravintokasveja 1, 2 ja 5 vuorokautta ennen kokeen alkua,
toukkien suhteellisessa kasvussa oli havaittavissa tilastollisesti merkitsevä ero. Kaksi ja viisi
vuorokautta sitten vahingoitetuilla kasveilla toukkien suhteellinen kasvu oli tilastollisesti
merkitsevästi hitaampaa kuin kontrolliryhmässä (P<0,05; kuva 13 d). Yhtä vuorokautta
aikaisemmin vahingoitetuilla kasveilla toukkien suhteellisessa kasvussa oli kontrolliryhmään
nähden vain suuntaa antava ero (P<0,1; kuva 13 d). Myös toukkien kasvutehokkuudessa eri
käsittelyjen välillä havaitsin suuntaa antavan eron (F3,35=2,77, P=0,06; kuva 13 c).
Kontrollissa, eli vahingoittumattomilla kasviyksilöillä, toukkien kasvu oli nopeinta, mutta
parittaisessa vertailussa totesin eron kasvuun vain kaksi vuorokautta aikaisemmin vioitetuilla
kasveilla olevan tilastollisesti merkitsevä (t=-2,85, df=35, P=0,007). Muut käsittelyt eivät
eronneet kontrollista merkitsevästi (P>0,18).
a) b)
c) d)
3.4. Ravintokasvin vaikutus toukkien resurssinvalintaan
Kokeissa, joissa tarjosin toukille kahdenlaisia kasveja, toukkien sijainti ei eronnut minkään
tutkitun isäntäkasvin ominaisuuden suhteen. Kaikissa kolmessa valintakokeessa toukkien
lukumäärät jakautuivat yllättävän tasaisesti sekä kasvin vahingoittumisasteen (taulukko 3 a),
kasvumuodon (taulukko 3 b) että vaurionajankohdan (taulukko 3 c) suhteen.
Taulukko 3. Toukkien jakautuminen valintakokeissa
a) Koe, jossa toukilla oli valinta vahingoittamattoman ja vahingoitetun kasviyksilön välillä.
b) Koe, jossa toukilla oli valinta aktiivisesti ja passiivisesti kasvavan kasvin välillä.
c) Koe, jossa toukilla oli valinta 5 vrk ja 1 vrk sitten vioitetun kasvin välillä.
Kaikissa taulukoissa annetaan yläkentissä tasajakauma, alakentissä havaittu jakauma ja ruudukon alla
todennäköisyys oletetun ja havaitun jakauman eroille perustuen Fisherin nelikenttätestiin.
viottamaton vioitettu viottamaton vioitettu viottamaton vioitettu
10 10 20 10 10 20 10 10 20
10 9 19 8 12 20 10 9 19
20 19 39 18 22 40 20 19 39
           P=1,00            P=0,75             P=1,00
aktiivinen passiivinen aktiivinen passiivinen  aktiivinen passiivinen
10 10 20 10 10 20 10 10 20
7 13 20 9 11 20 12 7 19
17 23 40 19 21 40 22 17 39
           P=0,52            P=1,00             P=0,52
5 vrk 1 vrk 5 vrk 1 vrk 5 vrk 1 vrk
10 10 20 10 10 20 10 10 20
11 9 20 9 7 16 10 9 19
21 19 40 19 17 36 20 19 39
           P=1,00            P=0,75             P=1,00
Toukat söivät kuitenkin erilaisia kasviyksilöitä eri määriä. Valintakokeessa syöty vs.
syömätön ravintokasvi alkujaan vahingoitetun kasvin lehtiä oli syöty lukumäärällisesti
enemmän kuin alkujaan vahingoittumattoman kasvin lehtiä (keskiero 4,9, SE 1,62, t19=3,03,
P=0,007). Syödyn biomassan määrä erosi yllättäen toiseen suuntaan: alkujaan syömättömän
                 b)
          a)
kasvin biomassaa oli syöty enemmän kuin jo alkujaan syötyä kasvia (keskiero 0,06, SE 0,02,
t19=3,20, P=0,005).
Valintakokeessa, jossa toukalle tarjottiin eri aikoina vahingoitettuja kasveja, vuorokautta
ennen kokeen alkua vahingoitetun kasvin biomassaa oli syöty enemmän kuin viittä
vuorokautta ennen kokeen alkua vahingoitetun kasvin biomassaa (keskiero 0,06, SE 0,03,
t19=1,98, P=0,06). Myös lukumäärältään vuorokautta ennen koetta vioitetun kasvin lehtiä oli
syöty enemmän (keskiero 2,25, SE 2,27), mutta tämä ero ei ollut tilastollisesti merkitsevä
(t19=0,99, P=0,33).
3.5. Loiset
Tutkimuksessani keräsin luonnosta yhteensä 223 toukkaa (taulukko 2, sivu 13). Näistä 26
kehittyi kotelovaiheeseen ja 45 kuoli Kanadassa oloni aikana. Lähdettyäni Kanadasta David
Roth vei jäljellä olevat toukat ja kotelot Powderfacen niitylle altistaakseen ne loisinnalle ja
kerätäkseen ne muutaman päivän kuluttua takaisin laboratorioon. Nämä toukat hävisivät
yllättäen jäljettömiin. Loisinnanosuus lienee kuitenkin joka tapauksessa erittäin alhainen:
laboratoriokokeiden aikana yhdestäkään toukasta ei havaittu loisia. Siten loisittujen toukkien
osuus luonnossa lienee alle 1/223 (0,4 %); tai ainakin alle 1/26 (4 % perustuen koteloituneiden
yksilöiden määrään).
4. TULOSTEN TARKASTELU
Tämä tutkimus dokumentoi apolloperhosen Parnassius smintheus ravintokasviinsa
kohdistamien vaurioiden laajuuden ja tilajakauman luonnossa ja paljastaa mekanistiset syyt
havaittujen  kuvioiden takana: lajin P. smintheus toukat liikkuvat luonnossa lyhyin
pyrähdyksin, keskimäärin alle 40 cm. Toukkien liikkeiden mittakaava selittää suoraan toukan
isäntäkasviin kohdistamien vaurioiden tilajakaumaan: toukkien syönnökset ovat tyypillisesti
aggregoituneet alle 50 cm etäisyyksillä. Silti isäntäkasviin kohdistunut vaurioaste on alhainen:
vain 0,3 % osuus lehdistä on syöty. Kokeeni osoittavat, että alhaiseen vaurioasteeseen on
syynä indusoituvan vasteen ajoitus. Vasteen synnyssä on saamieni tutkimusten valossa parin
päivän viive, ja toukat vaihtavat nopeasti kasvia indusoituvaa vastetta ennakoiden. Selvälle
kynnysarvolle vasteen aktivoitumisessa en löytänyt tutkimuksessani tukea.
Havaintoni maksaruohon Sedum lanceolatum ja apolloperhosen Parnassius smintheus
vuorovaikutuksista täydentävät merkittävästi muista apolloperhosista saatuja tuloksia. Moser
ja Oertli (1980) ovat tutkineet apolloperhoslajin Parnassius apollo ja maksaruohon Sedum
album välistä vuorovaikutusta ja osoittaneet, että maksaruoho sisältää kemiallisia yhdisteitä,
jotka vaikuttavat apolloperhostoukan kasvuun. Näissä tutkimuksissa kyseessä on kuitenkin
selvästi kestovaste, sillä yhdisteet ovat läsnä myös ennen toukkien aiheuttamaa vauriota.
Omassa tutkimuksessani osoitan, että maksaruoholla Sedum lanceolatum esiintyy myös
indusoituva vaste, joka aktivoituu 1-2 vuorokautta vaurion jälkeen.
Eri kokeista saamieni tulosten välillä on eräänlainen ristiriita. Vaikka kokeessa, jossa selvitin
vaurion ajoittumisen vaikutusta perhostoukkien kasvuun kolmen lehden vahingoittaminen
riitti vasteen aikaansaamiseksi, vaurion laajuuden vaikutusta selvittävässä kokeessa en
havainnut merkittävää vaikutusta edes kolmenkymmenen lehden vahingoittamisella. Voisiko
ero johtua käyttämistäni menetelmistä? Ajoituskokeessa käytin vaurion aikaansaamiseksi
saksia, vauriotaso-kokeessa apolloperhosen toukkia. Aikaisemmissa tutkimuksissa on havaittu,
ettei mekaaninen vioittaminen käynnistä kasvin puolustusta siinä missä kasvinsyöjä (Meijden
ym. 1988, Kessler & Baldwin 2004). Omien tutkimuksieni erot eivät kuitenkaan selity tällä.
Selvimmät isäntäkasvin vasteet havaitsin nimittäin juuri siinä kokeessa, jossa kasveja oli
vaurioitettu saksilla. Kokeessa, jossa vaurion aiheuttajina toimivat apolloperhosen toukat, en
havainnut tilastollisesti merkitseviä eroja.
Todennäköisimmin ero kokeiden tuloksissa selittyy tärkeimmällä havainnollani: vaurion
ajankohta on kokeissa ratkaiseva. Isäntäkasvin vaurioastetta manipuloidessani en päässyt
vakioimaan vaurion ajankohtaa kovinkaan tarkasti. Kun käytin kokeessa P. smintheus-toukkia
vaurion aiheuttajina, jouduin odottamaan haluttua käsittelyä vastaavan vaurioasteen
syntymistä. Koska eri toukat söivät eri vauhdilla, vaurio tapahtui eri toistoissa eri aikaan
kokeen alkuun nähden. Ja koska tyypillisesti jouduin odottamaan suurempia vauriotasoja
alhaisia tasoja pidempään, vaurio oli juuri näissä käsittelyissä tyypillisesti tuorein. Saattoi siis
olla, että suurilla vaurioasteilla kasviyksilön vaste oli vasta kehittymässä, ja tämä seikka voi
selittää ristiriidan eri kokeiden tuloksissa.
Indusoituvan vasteen tarkemmasta ajallisesta kehittymisestä ei ole lajilla Sedum lanceolatum
vielä tarkempaa tietoa. Vaikka kokeeni osoittavat parin päivän viiveen puolustuksen
aktivoitumisessa on epäselvää, jatkuuko syntynyt vaste viikon vai vuoden (vrt. Haukioja ym.
1990, Kaitaniemi ym. 1998). Ainakin se näyttäisi jatkuvan vähintään viisi vuorokautta
vioittumisesta, sillä toukkien suhteellinen kasvu oli tilastollisesti merkittävästi hitaampaa
viittä vuorokautta ennen kokeen alkua vioitetuilla kasveilla, kuin muissa kasviryhmissä. Myös
toukkien kasvutehokkuus laski viisi vuorokautta ennen koetta vioitetuilla kasveilla, ja kun
toukalla oli valittavanaan joko vuorokausi tai viisi vuorokautta sitten vahingoitettu kasviyksilö,
se söi vähemmän lehtiä vuorokautta sitten vahingoitetusta kasvista (vrt. alla). Vasteen ajallisen
kehityksen tarkempi selvittäminen tarjoaa siten aihetta mielenkiintoisille jatkokokeille.
Riippumatta havaitsemastani indusoituvasta vasteesta apolloperhosen toukat jakautuivat
valintakokeissa hyvin tasaisesti kaikkien tutkittujen ominaisuuksien suhteen. Kokeissa ei
ravintokasvilajilla, vaurion laajuudella eikä vaurion ajankohdalla ollut merkitsevää vaikutusta
toukkien sijaintiin eri ravintokasveilla. Kaikkina tarkastelukertoina toukat jakautuivat jopa
yllättävän tasaisesti erityyppisten kasviyksilöiden välillä. Tulos saattaisi viitata siihen, että
toukat valitsisivat ravintonsa epäadaptiivisella tavalla. Havaintoon saattoi kuitenkin vaikuttaa
valitsemani karkea vaste (toukkien sijainti kullakin tarkkailukerralla). Kulutetun kasvimassan
tarkempi analysointi osoittikin toukkien syövän enemmän biomassaa vahingoittumattomista
kasveista kuin vahingoittuneista kasveista, ja enemmän biomassaa kasveista, joita oli
vahingoitettu 1 kuin 5 vuorokautta sitten. Siten toukkien tasainen jakautuminen erilaisten
kasviyksilöiden välillä voi kuvastaa lähinnä toukkien suurta liikkuvuutta, ja kuinka pienen
osan ajastaan ne viettävät juuri kasveja syöden. Luonnossa havaitsin, että toukka voi syödä
kasvin lehden jopa kahdeksassa sekunnissa, ja että se viettää monin verroin enemmän aikaa
muussa toiminnassa. Vaikuttaa siksi siltä, että huomattava osa toukkien liikkeistä liittyy siihen,
että toukat vertailevat saatavilla olevia kasveja ja valitsevat sitten itselleen sopivimman ruoan.
Tätä tukee myös havaintoni niityillä seuraamistani toukista, jotka usein kulkivat ravintokasvin
yli syömättä sitä lainkaan. Ainakin osa näistä toukista liikkui ravintokasville saapuessaan
hetken ympäri kasvia, aivan kuin sitä haistellen, ja aloitti ruokailun vasta tämän jälkeen.
Vaikka toukkien valinnan tarkempi tarkastelu laboratoriossa osoittaa siten tiettyjä vasteita
Sedum lanceolatum-yksilön vauriotason suhteen, toukkien isäntäkasvilajin valinta luonnossa
ei näyttäisi olevan missään suhteessa toukkien kasvuun eri kasvi-lajeilla (Scott 1973, Sperling
& Kondla 1991). Laboratorio-oloissa ravintokasvilajilla ei ollut tilastollisesti havaittavaa
vaikutusta toukan kasvuun, joten kahden maksaruoholajin ravintoarvo näyttäisi olevan lajille
P. smintheus suunnilleen sama. Koska maksaruoho Rhodiola rosea on niityillä laajalle
levinnyt, apolloperhosen toukat käyttävät ilmeisesti ravinnonvalinnassaan sellaista
tuntomerkkiä, joka ei suoraan ilmennä kasvilajin laatua. Se, että laji P. smintheus käyttää lähes
yksinomaan lajia S. lanceolatum, voi siis kuvastaa lajin kehittymistä oloissa, joista laji R.
rosea on puuttunut. Ehkäpä laji ei edes tunnista sitä ravinnokseen (Gilbert & Singer 1975)?
Toisaalta eri kasvilajit esiintyvät niityillä myös hieman eri kohdissa (Fownes 1999) ja voi olla,
että apolloperhosten menestymistä R. rosean hallitsemissa niittyjen osissa rajoittaa jokin aivan
toinen tekijä, kuin tämän maksaruohon ravintoarvo.
Apolloperhostoukkien isäntäkasvilleen aiheuttamalle alhaiselle vaurioasteelle on joskus
tarjottu ravintokasvista riippumaton selitys: taustalla voisivat olla loiset (S. Matter, J. Roland
& T. Roslin, julkaisematon). Jos syöviin toukkiin kohdistuu voimakas loisintapaine, toukat
voisivat hyötyä jatkuvasta liikkeellä olosta yksinkertaisesti juoksemalla loisia pakoon. Ilmiö
voisi korostua erityisesti siinä tilanteessa, että vaurioitettu kasvi vapauttaa helposti haihtuvia
yhdisteitä, jotka houkuttelevat paikalle loisia (Bergelson 1986, Paré & Tumlinson 1996, De
Moraes ym. 1998, Frey ym. 2000, D’Alessandro & Turlings 2005). Silloin toukan ainoa vaste
olisi jatkuva liikkuminen ravintokasvista toiseen. Aineistoni ei kuitenkaan tue tätä tulkintaa.
Mistään keräämästäni toukasta (223 kappaletta) ei löytynyt loisia.
Havaitsemillani ilmiöillä on selkeitä seurauksia sekä isäntäkasville että toukille. Isäntäkasvin
kannalta toukkien liikkeiden pituus määrää sen mittakaavan, jossa toukkien isäntäkasveilleen
aiheuttamat vauriot kasautuvat. Koska vaurio aggregoituu pieneen mittakaavaan kasviyksilön
kannalta on haitaksi, jos alle 40 senttimetrin päässä sijaitsee toinen ravintokasvi-yksilö. Silloin
apolloperhosentoukka löytää varmemmin kyseisen kasviyksilön, mikä voisi vähentää
ravintokasvin biologista kelpoisuutta. Ravintokasviyksilölle voisi siten olla edullisempaa, että
se kasvaisi kaukana muista saman lajin yksilöistä. Singer ja Wee (2005) ovat kuitenkin
ehdottaneet toisenlaista yhteyttä. He korostavat, että kasville voi toisinaan olla edullisempaa
esiintyä ryhmässä kuin yksin. Toukan löytäessä rykelmän ravintokasveja on näet kuitenkin
kasviyksilön todennäköisyys tulla syödyksi pienempi kuin yksin esiintyvän ravintokasvin. Jos
kasviyksilöiden sijainti toisiinsa nähden ylipäätään vaikuttaa niiden todennäköisyyteen tulla
syödyksi, tämä voi vaikuttaa isäntäkasvilajin tilajakaumaan. Maksaruohon Sedum lanceolatum
suhteen ei ole kuitenkaan viitteitä yksilöiden esiintymisestä erityisen säännöllisin välimatkoin,
vaan pikemminkin rykelmissä (Fownes & Roland 2002). Toukkien aiheuttamien vahinkojen
vaikutusta ravintokasviyksilön biologiseen kelpoisuuteen ei ole myöskään selvitetty vielä
selkein kokein, joten apolloperhostoukkien aiheuttamien vaurioiden tilanjakauman seuraukset
kaipaavat vielä lisätutkimusta.
Kasvin ja kasvinsyöjähyönteisten vuorovaikutusten lisäksi tutkimukseni valaisi vielä täysin
erillistä aluetta apolloperhosen biologiasta: loisten osuutta lajin kannanvaihteluissa. Jens
Roland (suull. tiedonanto) on aikaisemmin esittänyt, että loisilla olisi huomattava vaikutus
apolloperhosen kannanvaihteluihin Kanadan Kalliovuorilla. Omien tulosteni perusteella on
kuitenkin perin vaikea kuvitella, että havaitsemani alle puolen prosentin loisimisosuus on
Kalliovuorten apolloperhosen kannanvaihteluiden takana. Kasvatustulokseni puhuvat myös
toista Jens Rolandin esittämää hypoteesia vastaan. Perustuen lajin P. smintheus
vuosienvälisiin kannanvaihteluihin Roland (suull. tiedonanto) on ehdottanut, että
apolloperhosen toukkien kehitys olisi kaksivuotinen, ja että yksivuotiset loiset aikaansaisivat
apollotiheyksissä havaitun lievän vuorovuotisuuden (vrt. Várkonyi ym. 2002). Kaikki
keräämäni toukat kehittyivät kuitenkin (keräyshetken toukkavaiheesta riippumatta)
suhteellisen nopeasti viidenteen toukkavaiheeseen, ja merkittävä osa ehti koteloitua sen
seitsemän viikon aikana, jonka vietin Kanadassa. Yhdessä loisten puutteen kanssa toukkien
nopea kehittyminen viittaa siihen, että toukan kehitys tapahtuu yhden kesän aikana, ja ettei
apolloperhosella esiinny varsinaista vuorovuotisuutta. Toisaalta saattaa olla, että
tutkimusvuonna (2006) loispopulaatio oli tavanomaista heikompi ja että tämä oli syy siihen
ettei tutkimistani toukista ja koteloista löytynyt loisia.
Yhteenvetona voidaan todeta, että tutkimukseni tuo huomattavasti uutta tietoa Kalliovuorten
apolloperhosten elämästä, ja lisää merkittävästi yleistä tietoa kasvien ja herbivorien
vuorovaikutuksista. Saamieni tulosten perusteella S. lanceolatumilla indusoituva vaste
aktivoituu noin 1-2 vuorokaudessa ja vaikuttaa sekä toukkien valintoihin että kasvunopeuteen.
Kuva toukkien kasvunopeus on todettu hyönteisillä erittäin tärkeäksi biologiseen
kelpoisuuteen vaikuttavaksi tekijäksi (Haukioja & Neuvonen 1985b), maksaruohon S.
lanceolatum indusoituvasta vasteesta voi olla tärkeitä seurauksia apolloperhosen paikalliseen
selviämiseen. Koska apolloperhosen toukat eivät muuta liikerataansa suhteessa paikalliseen
isäntäkasvitiheyteen voidaan ennustaa, että sekä isäntäkasviyksilöihin kohdistuvan vaurion
laajuuden että apolloperhosen toukkien paikallisen kelpoisuuden pitäisi vaihdella tilassa,
suhteessa paikalliseen toukka- ja kasvitiheyteen. Tätä mielenkiintoista ennustetta ja sen
seurauksia selvitetään tulevissa tutkimuksissa.
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